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Rostliny a herbivoři se vzájemně ovlivňují již několik stovek miliónů let. Herbivoři 
konzumují velkou porci biomasy produkované rostlinami. Jako reakci na útoky herbivorů si 
rostliny vyvinuly rozmanitý soubor přímých a nepřímých obran k redukci herbivorů a jejich 
vlivů na výkonnost rostliny. Tato bakalářská práce se zaměřuje na interakce rostlin a 
herbivorů, zejména na různé způsoby obrany terestrických rostlin proti bezobratlým 
herbivorům. Podrobně se zabývá jak obranou konstitutivní, tak indukovanou, která nastává až 
po útoku herbivorů. Obrana rostlin je dále volně rozřazena do tří kategorií rezistence, 
tolerance a fenologického úniku. Jako mechanismy rezistence jsou podrobně probrány 
mechanické, chemické a vizuální obranné znaky. Kromě obranných mechanismů odlišujících 
jednotlivé druhy se práce zabývá také vnitrodruhovou variabilitou v obraně proti herbivorům 
způsobenou prostředím v němž rostlina roste či pochází a její velikosti či variabilitou ve 
skladbě sekundárních metabolitů. 
 




Plants have been interacting with herbivores for several hundred million years. Herbivores 
consume a large portion of biomass produced by plants. In response to herbivore attacks, 
plants have evolved a diverse complex of direct and indirect defenses to reduce herbivory and 
the impacts on plant performance. This bachelor thesis is focused on plant-herbivore 
interactions especially on different ways of plant defense of terrestrial ecosystems  against 
invertebrates herbivores. This thesis is dealing with costitutive defenses a well as induce 
defenses that occur after herbivore attack. Plant defenses can be also categorized into three 
categories of resistance, tolerance and phenological escape. Mechanical, chemical and visual 
defenses are discussed in detail as mechanisms of resistance. Apart from defense mechanisms 
distinguishing individual species this study review intraspecific variability in plant defense 
against herbivores caused by different habitats in which plant grow or originate and 
plant size or variation in composition of secondary metabolites. 
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Interakce mezi rostlinami a herbivory patří mezi nejdůležitější ekologické interakce v přírodě.  
Jako reakci na útoky herbivorů si rostliny vyvinuly různé obranné mechanismy. Herbivoři si 
jako reakci na tyto obranné mechanismy rostlin vyvinuly mechanismy překonávající obranu 
rostlin. Adaptacemi herbivorů se však v této studii nezabývám, zajímají mě obranné 
mechanismy rostlin. Tyto obranné znaky hrají rozhodující roli ve formování interakcí mezi 
rostlinami a herbivory. Dalším důvodem ke studování obrany rostlin proti herbivorům je 
skutečnost, že herbivorie stojí světovou ekonomiku miliony dolarů ročně kvůli ztrátám příjmu 
ze zemědělství, lesnictví a zahradnictví (Oerke and Dehne, 2004). Většina rostlin je 
předmětem mnohonásobných útoků a proto uplatňují strategie, aby se obránily před herbivory 
nebo jim unikly. Obrana rostlin může být volně rozřazena na mechanismy, které poskytují 
rezistenci, toleranci nebo fenologický únik před herbivory. Znaky rezistence jsou znaky 
takové, které redukují preference nebo výkon herbivorů. Studovány jsou jak konstitutivní tak 
indukované znaky rezistence. Znaky tolerance redukují negativní efekt herbivorie na fitness 
rostliny poté, co již herbivorie nastala. Dodatečnou obrannou strategií je fenologický únik 
rostlin herbivorům (Agrawal et al., 2000). 
 Cílem této bakalářské práce je shrnutí poznatků o interakcích rostlin a bezobratlých 
herbivorů, zvláště pak o různých mechanismech, kterými se rostliny brání herbivorům. Tato 
práce by měla sloužit jako úvod k mé diplomové práci. 
 
2. Herbivorie 
Ve většině potravních sítích jsou hmyzí herbivoři jedni z hlavních prostředníků mezi energií 
proudící autotrofními rostlinami a zbytkem potravní sítě. Tudíž není překvapením, že 
herbivorie vedla k evoluci široké škály efektivních obranných mechanismů rostlin (Agrawal, 
2007). Herbivorie však také ovlivňuje rostlinnou diverzitu přesouváním konkurenční 
rovnováhy mezi rostlinnými druhy. Jestliže herbivoři přednostně napadají semena, semenáčky 
a mladé rostliny nejvíce soutěživých a nejhojnějších druhů, méně kompetičně silný konkurent 
nebo méně hojný druh může zůstat zachován v systému (Marquis, 2004). Folivorie způsobená 
larvami (Trirhabda canadensis) na zlatobýlu (Solidago misouriensis) zvýšila enviromentální 
dostupnost světla, vody a dusíku, což jsou tři zdroje, které ovlivňují růst rostliny (Brown, 
1994). 
 




Skoro každý druh rostliny je konzumován herbivorními živočichy, ze kterých je ve většině 
terestrických společenstvech nejvíce nápadný hmyz. Cévnaté rostliny a herbivorní hmyz 
dohromady reprezentují více než polovinu z popsaných druhů organismů (Futuyma, 2000). 
Hmyz, který se v přírodě vyskytuje pouze na jednom nebo několika málo příbuzných 
rostlinných druzích, nazýváme monofágní hmyz. Do této kategorie spadají čeledi Hemiptera, 
Coleoptera a mnohé larvy z čeledi Lepidoptera. Oligofágní hmyz se stravuje na více 
rostlinných druzích, ale všechny tyto druhy spadají do stejné čeledi. Příkladem oligofágního 
hmyzu je bělásek (Pieris Brassicae) stravující se na rostlinách z čeledi Brassicaceae nebo 
mandelinka (Leptinotarsa decemlineata) živící se na rostlinách z čeledi Solanaceae. Polyfágní 
druhy hmyzu využívají volbu a akceptují mnoho rostlin patřících do různých čeledí. Mšice 
broskvoňová (Myzus persicae) se během léta živí na jedincích z více než padesáti čeledí. Toto 
rozdělení do tří kategorií je celkem svévolné, protože je složité zachovat přesnou definici 
monofágie a polyfágie. Proto je často více praktické rozlišovat hmyz pouze na specialisty 
(zahrnující monofágy a oligofágy dohromady), a generalisty (zahrnující polyfágní druhy) 
(Schoonhoven et al., 2005). Biologické krmící procesy hmyzu můžeme rozdělit na 
endofytické a exofytické. Exofyté se krmí externě na rostlině a endofyté si živí uvnitř 
rostlinných pletiv. Obecně jsou exofyté častěji napadáni svými přirozenými nepřáteli než 
endofyté (Hawkins et al., 1997). Nejčastěji jsou v souvislosti s herbivorií bezobratlých kromě 
hmyzu zmiňováni také měkkýši. Z měkkýšů jsou často pozorováni plži, kteří dávají přednost 
krmení na semenáčcích (Fenner et al., 1999). 
 
3. Typy obran rostlin 
Obranu rostlin dělíme na konstitutivní, jejíž obranné znaky jsou stále přítomny, a 
indukovanou, která nastává až po napadení herbivory. Ve studii (Ito and Sakai, 2009) je 
navržen zajímavý model optimální obranné strategie rostlin. Optimální obranná strategie proti 
herbivorům závisí na pravděpodobnosti výskytu herbivorů, množství ztracené biomasy kvůli 
herbivorii a na nákladech a účinnosti obranných složek. Konstitutivní obrana je optimální, 
když je pravděpodobnost výskytu herbivorů a ztrát biomasy kvůli herbivorii střední. Tudíž by 
se rostliny měly bránit na úkor růstu. Fyzikální struktury jako jsou trichomy a trny jsou 
typickými znaky konstitutivní obrany. Pokud je pravděpodobnost výskytu herbivorů nízká a 
ztráty biomasy kvůli herbivorii jsou střední, je optimální indukovaná obrana. To proto, že 
produkce obranných složek dopředu je nákladná. Pokud je ztráta biomasy malá, je optimální 
strategie žádné obrany. To protože se rostliny dokáží zotavit z herbivorie opětovným růstem, 





3.1. Konstitutivní obrana 
Rostliny si vyvinuly různé strategie ke svému ochránění před herbivory a patogeny. Většina 
těchto strategií je konstitutivní, což znamená, že jsou stále přítomny (Frost et al., 2008). Ve 
studii (Henery et al., 2008) na eukaliptu (Eucaliptus grandis) se autoři snažili vyvolat 
indukovanou obranu pomocí methyl jasmonátu. Nebyly nalezeny žádné signifikantní účinky 
na koncentraci terpenů a formylovaných sloučenin floroglucinolu po použití methyl 
jasmonátu. Eukaliptus má konstitutivně vysokou koncentraci terpenů a formylovaných 
sloučenin floroglucinolu. Většina stálezelených trvalých rostlin postrádají indukovanou 
obranu a důležitější pro jejich ochranu jsou konstitutivně projevované sekundární metabolity. 
 
3.1.1. Přímá konstitutivní obrana 
Přímá obrana zahrnuje jakékoliv znaky rostliny, které se samy o sobě ovlivňují výkon 
útočících herbivorů a tak zvyšují fitness rostliny v prostředích s herbivory (Kessler and 
Baldwin, 2002). Za přímou obranu je považována limitace zásob potravy. Rostliny mohou 
limitovat zásoby potravy pro hmyz posílením buněčných stěn a tím zlepšit mechanické 
bariéry proti krmícímu se hmyzu. Pšenice (Triticum aestivum L.) ošetřené křemíkem měly 
škodlivý efekt na vývoj mšic (Schizaphis graminum) a rovněž stylety mšic byly vytahovány 
častěji na rostlinách ošetřených křemíkem (Goussain et al., 2005). 
 
3.1.1.1.  Mechanická obrana 
Mechanická obrana je požadována rostlinami, aby odstranila enviromentální tlaky, jako je na 
příklad vítr, a aby je ochránila před herbivory (Lucas et al., 2000). Klíčovou roli v 
mechanické obraně rostlin proti útokům herbivorů mají strukturální znaky rostlin. Ty zahrnují 
trichomy, tuhost listů, různé typy trnů a začlenění granulovaných minerálů do rostlinných 
pletiv. Autoři tohoto rozřazení (Hanley et al., 2007) nezahrnují do strukturálních znakům 
epikutikulární vosky, latex a pryskyřici, protože tyto chemikálie nejsou strukturální, ale stále 
mají vlastnosti, které redukují útok herbivorů, proto jsem je do této kategorie také zařadila. 
 
3.1.1.1.1. Vegetativní nadzemní část rostlin 
Listy jsou předmětem poškození enormně bohatým souborem obratlovců a bezobratlých 
herbivorů a stejně tak i patogenů (Coley and Barone, 1996). Nejen že herbivorie listů může 
ovlivnit fitness rostliny přímo skrz změny v rostlinných znacích ale i nepřímo ovlivněním 




(Pieris rapae) značně snížilo počet a velikost květů a následkem toho obdržela ředkev nižší 
návštěvnost opylovačů (Lehtila and Strauss, 1997). Poškození listů má vliv i na reprodukční 
znaky. Poškození listů ředkve (Raphanus raphanistrum L.) housenkami běláska (Pieris 
rapae) značně snížilo velikost okvětních lístků, počet pylových zrna a velikost pylových zrn 
ředkve (Lehtila and Strauss, 1999). 
 
3.1.1.1.1.1. Trichomy 
Trichomy jsou epidermální výčnělky. Dělíme je na glandulární a neglandulární. Tyto 
struktury mají zabránit pohybu a krmení herbivorů, především u menšího hmyzu a roztočů. 
Studie (Traw and Dawson, 2002) na hořčici černé (Brassica nigra) ukazuje, že za použití tří 
odlišných herbivorů rostlina reaguje na poničení dvou z nich (Pieris rapae, Trichoplusia ni) 
zvýšením hustoty trichomů na následujících listech. V pokusu (Woodman and Fernandes, 
1991) na divizně (Verbascum thapsus) byla testována účinnost trichomů na nedospělých 
listech jako obrana proti kousavému hmyzu. Byly použity tři nepoškozené listy, které byly 
oholeny na podélné polovině adaxiální strany listu. Všechny tři oholené strany byly napadeny 
sarančaty (Acrididae), zatímco přímo sousedící chlupaté strany listů byly sarančaty buď jen 
testovány, odmítnuty nebo ignorovány. Ve dvou případech byla sarančata zpozorována, jak se 
pokoušejí jíst neoholené strany listů. V obou připadech ustala jejich aktvivta krmení, protože 
jejich mandibuly se patrně ucpaly hustým ochlupením. Sarančata se přestala krmit a energicky 
čistila části svého kousacího ústrojí. V některých případech (Yamazaki and Lev-Yadun, 2015) 
dokáží rostliny svými trichomy dokonce napodobovat pavoučí sítě. Jejich výhonky jsou 
pokryty hustými vlnitými trichomy, které připomínají pavoučí sítě nebo hnízda motýlů či 
svilušek. Jelikož jsou pavouci běžnými predátory bezobratlých herbivorů, je účelem těchto 
trichomů napodobení přítomnosti pavouka a tím odstrašení potenciálních herbivorů. 
 
3.1.1.1.1.2. Vosky 
Rostlinné kutikuly jsou pokryty vosky. Ty slouží primárně jako bariéra proti ztrátě vlhkosti. 
Složení se liší mezi druhy, genotypy uvnitř druhů a jednotlivými částmi rostliny. Mimo jiné 
také zprostředkovává vzájemnou komunikaci mezi rostlinami a herbivory (Eigenbrode et al., 
1991). Autoři studie (Eigenbrode et al., 1991) ukázali, že přežívání larev zápředníčka 
(Plutella xylostella) bylo podstatně menší na listech brukve (Brassica oleracea) pokrytých 
lesklým voskem. Byl také pozorován podstatně zvýšený pohyb larev po lesklých listech, což 
může značit sníženou schopnost larev přijmout lesklé rostliny jako hostitele, jež vede ke 




listech eukaliptu (Eucalyptus globulus) pozorovali (Brennan and Weinbaum, 2001) vliv vosku 
na listech na počet otisků po styletech tří druhů mer. Pokus byl proveden na voskových 
juvenilních listech, na juvenilních listech zbavených vosku a na dospělých listech eukaliptu. 
U jednoho druhu mery (Ctenarytaina spatulata) byl počet otisků po styletech menší na 
voskových juvenilních listech v porovnání s listy dospělými a zbavenými vosku. 
 
3.1.1.1.1.3. Tuhost 
Ve studii (Coley, 1983) autor tvrdí, že jedním ze dvou nejdůležitějších aspektů ve vztahu k 
pastvě herbivorů je tuhost listů. Vliv tuhosti listů byl pozorován (Bjorkman and Anderson, 
1990) na dvou odlišných skupinách ostružiníku (Rubus bogotensis), jedny měly glandulární 
trichomy a druhé měly tuhé listy. Studie ukázala, že larvy z čeledi Lepidoptera krmené listy z 
jedince s trichomy zkonzumovaly o 72% plochy listů více než larvy krmené na hladkém 
jedinci, který měl tužší listy. Pokus (Hui and Jin, 2004) na fíkusu (Ficus altissima) dokázal, že 
poškození larvami můry (Asota caricae) zvýšila tuhost v dospělých i mladých listech fíkusu. 
Tuhost listů může mít také vliv na jejich stravitelnost. Nymfy (Chortoicetes terminifera) byly 
krmeny listy dvou druhů trav (Astrebla lappacea, Dactyloctenium radulans). Nymfy 
konzumující druh A. lappacea, jehož listy jsou mnohem tužší, ve svých střevech trávily 
podstatně déle než u D. radulans s méně tuhými listy. Vyprazdňování střev bylo 
pravděpodobně ztíženo tuhostí, protože tužší trávy procházejí střevy pomaleji (Clissold et al., 
2006). 
 
3.1.1.1.1.4. Šťavelan vápenatý 
Stále se opakující negativní efekt šťavelanu vápenatého působící na výkon a hojnost hmyzích 
herbivorů v mnoha rozdílných druzích rostlin navozuje zdání, že tento minerál zastupuje 
nedoceněnou formu rostlinné obrany (Korth et al., 2006). U pokusu na tolici (Medicago 
truncatula) se larvy blýskavky (Spodoptera exigua) ve svých raných fázích růstu vyhýbaly 
požívání pletiva obsahující krystaly šťavelanu vápenatého. Jak mladé larvy stárly, 
pokračovaly v krmení hlavně na mezižilkových pletivech. Až když se jejich velikost zvýšila, 
začaly konzumovat všechnu hmotu listů včetně sekundárních žilek, podél nichž je umístěn 
šťavelan vápenatý. Při porovnávání tolice a jejich mutantů, které měly snížené množství 
šťavelanu, bylo zjištěno, že larvy krmené na mutantech dorůstaly do větších velikostí a také 
se začaly dříve kuklit. Kousající hmyz preferuje pletiva postrádající šťavelan vápenatý, takže 
jejich zlepšení na mutantech může být díky zvýšené konzumaci stravy. Larvy krmené na tolici 




zkrácený a vyhlazený. Také bylo ukázáno, že listy mutantů jsou přeměny na hmyzí biomasu 
na mnohem vyšší úrovni než u divoce rostoucí tolice. To naznačuje, že šťavelan vápenatý 
slouží jako antinutriční obrana stejně jako odstrašování od stravování na rostlině (Korth et al., 
2006). 
 
3.1.1.1.1.5. Oxid křemičitý 
Studie (Massey et al., 2006) demonstruje, že oxid křemičitý v listech trav měl za následek 
zvýšení drsnosti listů. Přidání oxidu křemičitého se projevilo redukcí růstu hmyzu a jako 
odstrašující prostředek od krmení. Oba dva druhy zkoumaného hmyzu (Spodoptera exempta, 
Schistocerca gregaria) se vyhýbaly rostlinám, do kterých byl přidán oxid křemičitý. U S. 
exempta byla pozorována redukce velikosti larválního růstu na rostlinách s vysokým obsahem 
oxidu křemičitého v porovnání s rostlina s jeho nízkým obsahem. Redukce se projevila u 
všech čtyř testovaných druhů trav. Dále také došlo k delšímu vývoji samičích larev na rostlině 
(Agrostis capillaris) a delšímu vývoji samčích larev na druhu Festuca ovina. Relativní růstová 
rychlost nymf (S. gregaria) byla nižší na travách s vyšším obsahem oxidu křemičitého. 
Snížena byla také schopnost nymf (S. gregaria) přeměnit listovou masu na masu tělovou. 
Ošetření oxidem křemičitým také zvýšilo drsnost listů.  
 
3.1.1.1.1.6. Trny 
Je nepochybně známo, že trny se vyvinuly primárně k obraně rostliny proti herbivorům. Když 
jsou dostatečně blízko sebe, tak dokáží také snižovat tok radiace a tím regulovat ohřívání a 
ochlazování, kterým trpí povrch listu. V některých případech umožňují listům zakřivené trny 
šplhat na lépe osvětlené místo (Grubb, 1992). Ale protože jsou trny používány většinou k 
obraně proti obratlovcům, zmíním je jen krátce. Ve studii (Milewski et al., 1991) bylo 
pozorováno, že jak volně žijící žirafy tak uvázané kozy preferovaly větve akácie, ze kterých 
byly trny odstraněny. Na dvou druzích akácie (Acacia seyal, Acacia xanthophloea) byly 
dlouhé trny až do výšky 4 metrů nad zemí, ale ve výšce 5 metrů a nad ní byly značně 
zkráceny. Obdobné to bylo i u hustoty trnů. To naznačuje, že akácie neinvestuje tolik do 
ochrany nad krmící výškou žiraf. 
 
3.1.1.1.1.7. Latex 
Asi 10% kvetoucích rostlin produkuje po poranění pletiv latex, který nemá žádnou známou 
funkci jako primární metabolit a je silně spojován s obranou proti hmyzím herbivorům. 




prořezáním mléčnic, živí se intracelulárně nebo vlastní jinou fyziologickou adaptaci (Agrawal 
and Konno, 2009). Studie (Chow et al., 2005) dokazuje, že skupina naivních larev můry 
(Trichoplusia ni) byla odrazena od krmení a kladení vajíček na listy zelí (Brassica oleracea 
var. Stonehead), které byly ošetřeny latexem z druhu Hoodia gordonii. V jiném příkladě byly 
larvy martináče (Samia ricini) krmeny listy vlaštovičníku (Chelidonium majus), o němž je 
známo, že obsahuje škodlivé alkaloidy ve svém latexu. Larvy se živily normálními listy a 
listy, ze kterých byl latex umyt. Podle očekávání larvy krmené listy s latexem měly 
redukovaný růst (Konno et al., 2004). 
 
3.1.1.1.1.8. Pryskyřice 
Jehličnany mají vysoce vyvinutý ochranný systém, který jim umožňuje odolávat predaci 
herbivorů. Nejznámější z jejich obran je pryskyřice, viskózní aromatické sekrety uváděné do 
pohybu při poranění nebo infekci (Phillips and Croteau, 1999). Agresivní brouk 
(Dendroctonus frontalis) napadá periodicky dospělé lesy borovic v Severní Americe a stromy 
zabíjí. Někteří jedinci kompletně uniknou útoku D. frontalis. Důvody nejsou známé, ale 
pravděpodobně zahrnují vliv větru, vliv náhody a možná lepší rezistenci stromů. Bylo 
pozorováno (Strom et al., 2002), že populace, které unikají útoku produkovaly značně více 
pryskyřice za 24 hodin než běžné populace. Tento výsledek byl pozorován ve všech 8 
měřících obdobích. To potvrzuje domněnku, že pryskyřice je důležitým obranný 
mechanismus proti D. frontalis. 
 
3.1.1.1.2. Podzemní část rostlin 
Většina výzkumů se zaměřuje výhradně na nadzemní část rostlin jen s málo přímými důkazy 
o tom, jak se rostliny dokáží mechanicky bránit v podzemí před herbivory živícími se jejich 
kořeny (Johnson et al., 2010). Studie (Johnson et al., 2010) zkoumající vztah tuhosti kořenů a 
herbivorů použila dvě linie tabáku (Nicotiana tabacum). Jedna obsahovala ve svých kořenech 
enzymy ovlivňující strukturu vázání ligninu a tím měl tužší kořeny. Druhá linie bez těchto 
enzymů, měl kořeny slabší a ohebnější. Byla zkoumána reakce kovaříků (Agriotes lineatus, A. 
obscurus) na obě linie tabáku. Počet kovaříků, kteří byli schopni proniknout skrz tuhé kořeny 
za 12 hodin byl značně menší než na ohebných kořenech. Čas potřebný kovaříky pro 
prokousání skrz kořeny byl více jak dvojnásobně vyšší u tuhých kořenů než u ohebných 
kořenů. Tyto výsledky naznačují, že tuhost kořenů má alespoň potenciál fungovat jako obrana 




Gyllenhal) zvýšením hustoty kořenového systému. Ukázalo se, že nejlépe tolerují napadení 
nosatcem genotypy s dlouhými jemnými kořeny (Care et al., 2000). 
 
3.1.1.1.3. Obrana semen 
Jako obranu proti predátorům mohou rostliny produkovat semena o různé škále tvrdosti. 
Některé z nich jsou tvrdé na tolik, že ptáci nejsou schopni je rozbít. To nevyhnutelně vede ke 
ztrátě času způsobené mnoha neúspěšnými pokusy o rozbití semene (van der Meij and Bout, 
2000). U malých ptáků je semeno nejdříve umístěno mezi okraje zobáku a až potom je rozbito 
a zbaveno obalu před spolknutím jádra. Je předpokládáno, že tvrdost semen má vliv na čas 
potřebný na rozbití semene. V pokusu (Van der Meij et al., 2004) se při snížení tvrdosti semen 
snížil i čas potřebný k rozbití semene. Tvrdost semen měla také vliv na počet pokusů 
potřebných k rozbití semene. Tyto výsledky naznačují, že čas potřebný k rozbití semene 
přímo souvisí s tvrdostí semene. Trvá déle rozbít tvrdé semeno než semeno měkčí s jinak 
obdobnými vlastnostmi. Velikost semen má zřetelný vliv na přežívání rostlin. Semenáčky 
dubu (Quercus rugoza) pocházející z velkých semen přežívaly nejvíce a semenáčky z malých 
semen přežívaly nejméně. Semenáčky, které trpěly herbivorií měly obecně méně listů. 
Herbivorie způsobila větší redukci u semenáčků pocházejících z malých semen než u 
semenáčků pocházejících z jiných velikostních skupin (Bonfil, 1998). Existují studie (Gomez, 
2004) podporující opak. U dubu (Quercus ilex) byly žaludy větší velikosti silně preferovány 
hlavními predátory semen, jimiž jsou divocí kanci a myši. Semena větší velikosti mají menší 
pravděpodobnost úniku před predací. Role chemických vlastností semen je důležitá pro 
selekci semenožravých ptáků. Ve studii (Diaz, 1996) autor vyhodnotil, že chemické složení 
semen, zahrnující nutriční hodnotu a sekundární chemii semen, může mít v určitých případech 
vliv na preference semenožravých ptáků. Tento vliv však může být kompenzován 
morfologickými adaptacemi semen. 
 
3.1.1.2. Chemická obrana 
Kvůli tlaku herbivorů a patogenů si rostliny vyvinuly široký soubor obran. U sesilních 
terestrických rostlin hraje chemická obrana mimořádnou roli, která je dobře doložena 
obrovskou pestrostí sekundárních metabolitů (Hartmann, 2004). 
 
3.1.1.2.1. Sekundární metabolity 
Charakteristický znak vyšších rostlin je jejich schopnost syntetizovat enormní škálu 




důležitou roli v obraně rostlin (Wink, 1988). Rostliny syntetizují širokou škálu sekundárních 
metabolitů včetně alkaloidů a terpenoidů, které jsou toxické pro herbivory a patogeny a proto 
se věří, že se dokáží chovat jako obranné složky (Wittstock and Gershenzon, 2002). Některé z 
těchto obran jsou tak účinné, že je někteří hmyzí herbivoři převzali a používají je na svou 
vlastní ochranu před svými predátory, parazitoidy a patogeny. Někteří adaptovaní herbivoři 
jsou známi tím, že dokáží zabavit rostlinami odvozené alkaloidy na bázi pyrolizidinu pro svůj 
vlastní užitek (Hartmann et al., 1997). 
 
3.1.1.2.1.1. Kvalitativní chemická obrana  
Feeny ve své studii z roku 1976 vytvořil hypotézu ve které tvrdí, že u rostlin, které mají 
nepředvídatelnou distribuci, se očekává, že často unikají specializovaným herbivorům. U 
těchto rostlin se předpokládá, že budou investovat do méně nákladných obran, které jsou 
účelné na neadaptované generalisty. Tyto obrany se nazývají kvalitativní a očekává se, že 
budou méně nákladné, protože jsou toxické i při malém dávkování. Příkladem těchto 
kvalitativních obran jsou alkaloidy (Stamp, 2003). 
 
3.1.1.2.1.1.1. Alkaloidy 
Alkaloidy jsou rozmanitá skupina s nízkou molekulární hmotností a obsahující dusík 
odvozený z aminokyselin. Mnohé z alkaloidů jsou využívány jako léky, stimulanty, narkotika 
a jedy. Jako sekundární metabolity se nacházejí v přibližně 20% rostlinných druhů. O 
alkaloidech je prohlašováno, že hrají roli v obraně proti herbivorům a patogenům (Ziegler and 
Facchini, 2008). V experimentu (Adler et al., 2001) byl pozorován vliv herbivorie na 
hemiparazitickou rostlinu (Castilleja indivisa). Nejčastějšími herbivory byly larvy obaleče 
(Endothenia hebesana) nebo babočky (Junonia coenia). Castilleja čerpá od své hostitelské 
rostliny (Lupinus albus) alkaloidy, které pak najdeme v jejích listech, listenech a kalichách. 
Obsah alkaloidů v květenství ovlivnil negativně herbivorii pupenů, ale neměl značný vliv na 
herbivorii plodů nebo návštěvnost květů opylovači. Nicméně herbivorie pupenů zvyšuje 
herbivorii plodů, protože pravděpodobně stejní herbivoři, kteří poškodili pupeny, poškodili i 
plody. Tudíž měly alkaloidy dodatečný přímý pozitivní vliv na semena, tím, že redukovaly 
herbivorii plodů. Rovněž protože herbivorie pupenů snížila opylování, alkaloidy měly 






Rostlinné těkavé látky, včetně monoterpenů jako je linalool, mohou ovlivnit chování hmyzu, 
buď tím, že jej budou lákat nebo odpuzovat. Linalool a jeho deriváty produkované transgenní 
rostlinou (Arabidopsis) měly na mšice (Myzus persicae) repelentní funkci (Aharoni et al., 
2003). Ve studii (Caballero et al., 2001) terpeniod ajugarin odradil larvy blýskavky 
(Spodoptera exigua) od krmení na ožance (Teucrium massiliense). Mnoho rostlin reaguje na 
napadení členovci vypouštěním těkavých látek jako jsou terpeny a tím lákají predátory a 
parazitoidy těchto členovců (Mumm et al., 2008). Tento druh obrany je podrobněji rozebrán v 
kapitole těkavé látky. 
 
3.1.1.2.1.2. Kvantitativní chemická obrana  
Feeny ve své studii z roku 1976 předpokládá, že rostliny, které jsou snadno nacházeny 
herbivory mají velké investice do široce efektivních obran. Nazývá tyto obrany kvantitativní a 
typicky redukují stravitelnost rostlin. Předpokládá se, že investice do těchto obran bude 
veliká, protože je zapotřebí jejich velká koncentrace, aby měly negativní efekt. Dobrým 
příkladem kvantitativní obrany jsou fenoly, zvláště taniny, které zpomalují  rychlost růstu 
herbivorů (Stamp, 2003). Růst rostliny je často omezen dostupností dusíku. Kvantitativní 
chemické látky jsou převážně na bázi uhlíku. Rozdíl je u sloučenin na bázi dusíku, jako jsou 
kvalitativní alkaloidy, jejichž produkce nastává na úkor růstu nebo reprodukce rostlin. Proto 
je úroveň fenolů vyšší než úroveň alkaloidů. Fenoly nemají tak velké náklady na dusík, tudíž 
jsou i v chudších prostředích (Schoonhoven et al., 2005). 
 
3.1.1.2.1.2.1. Fenoly 
Fenoly jsou sloučeniny vlastnící jeden nebo více aromatických kruhů s jedním nebo více 
hydroxylovými skupinami. Fenoly jsou široce rozšířeny v rostlinné říši a jsou nejhojnějšími 
sekundárními metabolity. Rostlinné fenoly jsou obecně vyvinuty k obraně proti UV záření 
nebo proti útoku predátorů rostlin a také přispívají k zabarvení rostlin (Dai and Mumper, 
2010). Bylo pozorováno (Coley, 1983), že dospělé listy pionýrských druhů rostlin, které byly 
spásány více než druhy vytrvalé, obsahovaly nižší úroveň jak jednoduchých, tak 
kondensovaných fenolů. U studie (Dudt and Shure, 1994) na dřínu (Cornus florida) byl 
pozorován pokles herbivorie při vysokém obsahu fenolů. U dřínu byla zjištěna vyšší úroveň 
fenolů vždy na otevřeném poli než v lese. Celková herbivorie u dřínu byla podstatně vyšší v 
zastíněném lese než na otevřeném poli. Vysoká úroveň herbivorie byla spojována s redukcí 
fenolů jak v zastíněných částech v lese tak i na poli. U invazivního zimolezu (Lonicera 




zimolezu. Listy s těmito extrakty odradily od krmení blýskavku (Spodoptera exigua). Tyto 
extrakty také silně zbrzdily klíčení huseníčku (Arabidopsis thaliana) (Eyles et al., 2007). 
Studie (Johnson, 2005) demonstruje, že jednotlivé fenoly se dokáží chovat jako antioxidanty 
ve fyziologických tekutinách housenek (Manduca sexta). V tekutině střev měly všechny 
fenoly tendenci zvyšovat svůj antioxidantní podíl poté, co byly inkubovány přes hodinu. 
 
3.1.1.2.2. Nízká nutriční kvalita 
Nutriční kvalita listů se liší mezi druhy a mění se s věkem listů. Nutriční obsah listů má 
důsledky pro herbivorii a může být také částečně formován selekcí herbivorů a patogenů. V 
několika případech nízká nutriční kvalita rostliny snižuje herbivorii. Jestliže jsou herbivoři 
schopni poznat nutriční kvalitu rostlin, preferují rostliny s vyššími nutričními hodnotami. V 
tom případě je nízká nutriční kvalita výhodou. Jestliže úspěšné generace herbivorů mají 
tendenci se živit na stejném hostiteli, pak nízká nutriční kvalita zabrání budoucímu navýšení 
herbivorů na rostlině. Tento příklad platí hlavně pro nemobilní herbivory. Larvy se živí na 
rostlině od svého vylíhnutí do kuklení. Nízká nutriční kvalita prodlužuje larvální stádia a tím 
zvyšuje pravděpodobnost úmrtí predací nebo jinými faktory před dosažením nejnasytnějších 
stádií (Moran and Hamilton, 1980). Ve studii (Adler et al., 2006) na tabáku (Nicotiana 
tabacum) byly rostliny s více živinami více navštěvovány samicemi lišaje (Manduca sexta). 
Větší obsah živin měl za důsledek také zvýšení počtu vajíček na rostlině. Lišajové kladly více 
vajíček na poničené rostliny, když rostliny obsahovaly více živin. 
 
3.1.1.2.3. Stáří rostlin 
Ontogenetický vývoj rostliny z juvenila do dospělých stádií rostliny zahrnuje i změny v jejich 
morfologii a fyziologii (Poethig, 1990). Savčí herbivoři trvale a silně preferují dospělá stádia 
před juvenilními stádii rostlin (Swihart and Bryant, 2001). Naopak bezobratlí herbivoři dávají 
přednost mladým stádiím před staršími stádii rostlin. Ve většině případů byly semenáčky pro 
bezobratlé herbivory chutnější než dospělé rostliny (Fenner et al., 1999). Ontogenetické 
stádium mělo vliv na hustotu herbivorů u polouše (Casearia nitida), kde bylo nalezeno více 
herbivorů u mladých stromků než u reprodukujících se stromů. Pozorované rozdíly v hustotě 
herbivorů mohou být vysvětleny vyšším obsahem fenolických sloučenin u dospělých stromů 
ve srovnání s mladými stromky (Boege, 2005). Mladé semenáčky vrby (Salix sericea, Salix 
eriocephala) byly chutnější než dospělé, ale změna v jejich chutnosti se může rapidně změnit 
a je spojena s dočasným zvýšením koncentrace obranných chemických látek. Semenáčky 




týdnu se obsah těchto chemikálií začal rychle zvyšovat. Koncentrace fenolických glykosidů v 
desátém týdnu byla dostačující k odrazení plzáka (Arion subfuscus), ale koncentrace přítomná 
v předešlých týdnech by nebyla schopna plzáka odradit. Chemická obrana semenáčků vrby 
nejspíš vysvětluje rozdíly v herbivorii u vrby (Fritz et al., 2001). Ve studii (Coley, 1983) bylo 
pozorováno, že stáří listů silně ovlivňuje náchylnost k herbivorii. Mladé listy obvykle trpí 
větší úrovní herbivorie než listy dospělé. Roční rychlost herbivorie je vyšší na mladých listech 
než listech dospělých. Mladé listy jsou spásány rychleji než listy dospělé bez ohledu na roční 
dobu. 
 
3.1.1.3. Vizuální obrana 
Vizuální obranou u rostlin se začali vědci zabývat až v poslední době. Vzniklo několik studií 
zabývajících se aposemtickým zbarvením u rostlin s trny (Lev-Yadun, 2001). Vědci se také 
zaměřily funkci mimiker u rostlin (Lev-Yadun and Inbar, 2002). 
 
3.1.1.3.1. Aposematismus 
Aposematické zbarvení je dobře známým jevem u zvířat, ale u rostlin mu bylo věnováno jen 
málo pozornosti. Jelikož je zabarvení trnů u rostlin široce rozšířené, tak se pravděpodobně 
nejedná o neutrální či náhodný jev. Barevné trnové systémy, z nichž některé mohou být 
vícebarevné, jsou nalezeny v řádu Cactaceae. Nápadné trny by mohly být prospěšné pro 
rostliny, protože si je herbivoři budou pamatovat a budou mít tendenci vyhýbat se následnému 
ochutnávání takto označených rostlin (Lev-Yadun, 2001). V některých případech se může i 
zelená barva stát aposematickou. V pouštích je několik druhů rostlin, které jsou i během léta 
nápadně zelené. Kozy a ovce konzumovaly mnoho dalších druhů v jejich okolí, ale vyhýbaly 
se těmto zeleným rostlinám. Všechny tyto rostliny byly jedovaté a měly trny. Autoři (Lev-
Yadun and Ne'eman, 2004) navrhují, že v různých aridních oblastech a dalších typech 
ekosystémů, kde je většina rostlin vysušena nebo bez listů, je zelená barva nápadná a je v 




Napodobování hmyzu by mělo redukovat útoky hmyzích herbivorů, kteří se vyhýbají krmení 
nebo kolonizování zamořených rostlin, protože se chtějí vyvarovat kompetice nebo 
indukované obrany rostlin. Stonky, větve a některé řapíky řepeně (Xanthium trumarium) jsou 




většinou 2-10 mm. Podobně je zbarven i áronovec (Arisarum vulgare). Pro lidské oko se 
stonky těchto dvou druhů zdají být pokryty hejny mravenců. Kývání stonků a listů ve větru 
může vyvolat iluzi pohybu mravenců. Prašníky paspalu (Paspalum paspaloides) jsou 2-3 mm 
velké, tmavě zabarvené a visí ze zeleného květenství a jemně se pohupuje ve větru. Prašníky 
tak vypadají jako by byly pokryty koloniemi mšic. Podobně je to i u stonků topolovky (Alcea 
setosa). Mladé lusky tří divokých druhů luštěnin (Pisum fulvum, Lathyrus ochrus, Vicia 
peregrina) mají nápadné tečky několika odstínů červené. Lusky napodobují tvar, velikost a 
barvu housenek. Autoři tohoto pozorování (Lev-Yadun and Inbar, 2002) navrhují, že tyto tři 
vzory tvoří tři nové typy mimiker. Zajímavostí je, že napodobovaný hmyz je aposematický, 
tudíž by mohl odradit větší herbivory od konzumace těchto rostlin. V experimentu (Mugrabi-
Oliviera and Moreira, 1996) byl pozorován efekt přítomnosti vajíček a larev babočky 
(Heliconius erato phyllis) na rostlině a jak tím bylo ovlivněno následné kladení vajíček 
babočkami. Lyofilizované larvy a vajíčka babočky byly připevněny na výhonky mučenky 
(Passiflora suberosa). Přítomnost napodobenin stejného druhu na výhoncích mučenky 
odradilo babočku od kladení vajec na tyto výhonky. Samičky baboček nakladly značně více 
vajíček na nedotčené výhonky bez napodobenin. 
 
3.1.2. Nepřímá konstitutivní obrana 
Většinou je nepřímá obrana spojována s indukovanou obranou, která je popsána v dalších 
kapitolách. Domatia a extra-florální nektária jsou však příkladem nepřímé konstitutivní 
obrany. 
 
3.1.2.1. Extra-florální nektária 
Extra-florální nektária lákají mravence na rostlinu a ti ji potom pomáhají chránit. Extra-
florální nektária mají za následek zvýšení hustoty mravenců na rostlině ve srovnání s 
rostlinami bez těchto nektárií. Více mravenců na rostlině (Caryocar brasiliense) mělo za 
následek, že více živých termitů (Armitermes euamighnatus) bylo napadeno mravenci a 
přesunuto z této rostliny. Silná aktivita mravenců na květenství pravděpodobně také vyrušila 
mouchy (Prodiplosis floricola) při kladení vajíček na vyvíjející se pupeny rostliny. 
Pozorování pohybu mravenců po rostlině ukazuje, že rostlina je zamořena herbivory (Edessa 
rufomarginata, Prodiplosis floricola) více ve své spodní části, protože nektária se nacházejí 
uvnitř koruny květu, tudíž je větší koncentrace mravenců ve svrchní části rostliny (Oliveira, 
1997). Extra-florální nektária mohou mít i odrazovací účinky. Extra-florální nektária slouží k 




méně návštěv od mravenců u svých primárních nektárií. Přítomnost těchto nektárií nevedlo k 
celkovému zvýšenení počtu mravenců navštěvujících rostlinu (Wagner and Kay, 2002). 
Někdy přítomnost mravenců může vést dokonce ke zvýšení reprodukce. Návštěvy mravenců 
na opunciích (Opuntia stricta) s extra-florálními nektárii zvýšily o 50% reprodukční výkon 
rostliny (Oliveira et al., 1999). 
 
3.1.2.2. Domatia 
Domatia jsou malé struktury na listech některých rostlin, které poskytují přístřeší pro 
přirozené nepřátele škůdců těchto rostlin. Přístřešek poskytovaný domatii funguje jako 
ochrana před přirozenými nepřáteli nebo před abiotickým stresem (Walter and Odowd, 1992). 
Domatia reprezentují mutualistické spojení mezi roztoči a rostlinami, kde roztoči pomáhají 
rostlině redukovat hustotu fytofágních členovců a domatia poskytují roztočům ochranu. 
Domatia na révě (Vitis riparia) poskytují ochranu před dravými členovci pro dva druhy 
roztočů (Orthotydeus  lambi, Amblyseisus andersoni). Domatia značně zvýšila přežívání 
roztočů v přítomnosti jejich predátorů (Orius insidiosus, Harmonia varigata, Coccinella 
septempunctaca) (Norton et al., 2001). Ve studii (Agrawal et al., 2000) se z důvodu 
přítomnosti domatíí zvýšilo množství predátorů na rostlině a to mělo za následek redukci 
počtu herbivorů. Na listy bavlníku (Gossypium hirsutum var. Acala Maxxa) byla přidělána 
domatia. Na těchto listech byly nalezeny uvnitř domatií vajíčka hlavěnky (Geocoris spp.), 
nymfy hladěnky (Orius tristicolor) a také třásněnky (Frankliniella occidentalis). Tři hlavní 
skupiny herbivorů bavlníku, jimiž jsou mšice (Aphis gossypii), svilušky (Tetranychus spp.) a 
molice (Bemisia argentifolii), byly negativně ovlivněny přidáním domatií na bavlník, 
pravděpodobně kvůli zvýšení počtu predátorů na listech s domatii. 
 
3.2. Indukovaná obrana 
Změny v rostlinách nastávající po poškození nebo stresu se nazývají indukované odpovědi. V 
určitých případech se mohou tyto odpovědi chovat jako indukovaná ochrana, což jsou reakce 
rostliny na zranění herbivorem nebo invazi mikroparazitů, které sníží negativní následky 
útoku na rostlinu (Karban and Myers, 1989). V experimentu na ředkvi (Raphanus 
raphanistrum) vyvolaná odpověď na herbivorii housenky běláska (Pieris rapae) na začátku 
sezóny snížila následnou herbivorii sarančete. Herbivorie na prvních listech také ovlivnila 
velikost listu a hustotu trichomů na následných listech. Třetí nově vytvořené listy na 
indukované rostlině byly větší a měly vyšší hustotu trichomů než u normálních rostlin 




růst a vývoj larvy lišaje (Manduca sexta). Když jsou novorozené larvy omezeny na rostliny, 
které jsou indukovány methyljasmonátem, zažívají vyšší míru mortality a pomaleji se vyvíjejí 
(van Dam et al., 2000). 
  
3.2.1. Přímá indukovaná obrana 
Rostliny se také dokáží bránit přímou indukovanou obranou a to produkcí chemikálií, které 
způsobují fyzické poškození hmyzu. Rostliny mohou na příklad produkovat nadměrné 
množství proteáz po útoku hmyzu, které dokáží vstřebat hmyzí strukturní proteiny poté, co 
jsou přijaty do hmyzích střev, což způsobuje poškození herbivorů (Chen, 2008). Kukuřice 
(Zea mays L.) reagovala na útok housenek (Spodoptera frugiperda) rapidním zmobilizováním 
33-kDa cystein proteázy. Akumulace této proteázy souvisela se značnou redukcí růstu 
housenky a výsledkem bylo poškození (Pechan et al., 2002). 
 
3.2.2. Nepřímá indukovaná obrana 
Za nepřímou obranu rostlin označujeme schopnost různých rostlin odpovědět na útok 
herbivorů vydáváním směsi látek, které lákají přirozené nepřátele herbivorů. Tyto směsi látek 
by měly být dobře rozpoznatelné pro predátory a snadno rozlišitelné od běžných vůní. Látky 
jsou vypouštěny až několik hodin po začátku poškozování rostliny herbivory (Turlings et al., 
1990). Při pokusu na kukuřici Zea mays měly samičky vosy Cotesia marginiventris na výběr 
mezi listy z rostliny poškozené herbivory a listy z rostliny nepoškozené. Okamžitě po pokusu 
nebyla pozorována žádná preference vos, ale po pár hodinách byly vosy podstatně více lákány 
na listy z poškozené rostliny (Turlings and Tumlinson, 1992). Při měření látek na listech 
bavlníku poškozených blýskavkou Spodoptera exigua bylo zjištěno, že pro rané fáze po 
poničení listu jsou charakteristické směsice cyklických a acyklických terpenů. Jak poškození 
postupovalo, objevovaly se i jiné terpeny, jejichž obsah začal narůstat až několik hodin po 
začátku poškození. Tyto terpeny se v předešlé fázi objevovaly pouze v malém množství, což 
se nám jeví jako reakce na poškození blýskavkou. A terpeny mají přivolat jejich predátory 
(Loughrin et al., 1994). 
 
3.2.2.1. Těkavé látky 
Těkavé látky jsou uvolňovány nejen z květních orgánu, ale i z vegetativních částí rostliny 
především po útoku herbivorů. Některé rostliny dokáží nalákat těkavými látkami predátory v 
podobě ptáků. Na větve břízy (Betula pubescens ssp. czerepanovii) byly umístěny tašky s 




Na další břízy byly umístěny prázdné tašky. Po dvou dnech byly poblíž tašek rozmístěny 
plastelínové larvy. Břízy vypouštěly těkavé látky, které přilákaly hmyzožravé ptáky. Počet 
poničených plastelínových larev byl značně větší na stromech s herbivory než na ostatních 
stromech, což naznačuje, že ptáci hledali potravu na břízách, které měly skrytou defoliaci. 
Toto naznačuje, že ptáci mohou používat stejné podněty ze stromů jako bezobratlí predátoři a 
parazitoidi a že rostliny nemají specifické adaptace na signalizaci pro ptáky (Mantyla et al., 
2008). Podobné signály se nacházejí také v podzemním prostředí. Kořeny citrusu (Citrus 
paradisi x Poncirus trifoliata) napadené nosatci (Diaprepes abbreviatus) uvolňují herbivory 
indukované těkavé látky, které verbují entomopatogenní hlístice (Steinernema diaprepesi). 
Zamoření nosatci je regulováno s pomocí hlístic. Značně více hlístic bylo nalezeno na 
kořenech zamořených nosatci než u kořenů nezamořených. Více hlístic bylo přitahováno na 
zamořené kořeny než na kořeny mechanicky poškozované (Ali et al., 2010). Některé těkavé 
látky dokáží spustit reakce u sousedících nenapadených rostlin. Ve studii (Kessler et al., 
2006) reagovaly okolní rostliny na těkavé látky od sousedící poničené rostliny přímou indukcí 
obranných proteinů a sekundárních metabolitů. Zastřižený pelyněk (Artemisia tridentata 
tridentata) uvolňoval dramaticky větší množství těkavých látek v prvních třech hodinách po 
poničení než pelyněk neponičený. Tabáky (Nicotiana attenuata) rostoucí v přirozené 
populaci, která byla vystavena vlivu poškozeného pelyňku po 24 hodin, nebyly napadány 
herbivory po 7 dní. Zatímco populace nevystavené vlivu pelyňku obdržely průměrnou 
herbivorii. 
 
3.2.2.2. Sekrece extra-florálních nektárií  
Sekrece extra-florálních nektárií je schopna se zvýšit v přítomnosti těkavých látek 
vypouštěných okolními napadenými rostlinami. V pokusu (Choh and Takabayashi, 2006) 
vypouštěly rostliny zamořené sviluškami (Tetranychus urticae) vypouštěním těkavých látek. 
2 dny po zamoření sviluškami reagovaly okolní nenapadené rostliny na těkavé látky zvýšením 
sekrece extra-florálních nektárií. 
 
4. Tolerance 
Tolerance je schopnost rostlin udržet si fitness během růstu a reprodukce poté, co zažily 
poškození herbivory. Na rozdíl od rezistence tolerance nezabraňuje herbivorii, ale dovoluje 
rostlině kompenzovat poškození, které již bylo způsobeno přirozenými nepřáteli. Nicméně 
stejně jako rezistence i tolerance chrání rostliny před škodlivými vlivy herbivorie (Mauricio et 




k okamžitému zmenšení plochy listů, snížení výšky rostliny a k celkovému poklesu nadzemní 
biomasy. Bavlník následně ukazuje kompletní kompenzaci raného poškození (Rosenheim et 
al., 1997). 
 
4.1. Zvýšená fotosyntetická aktivita 
Zvýšení úrovně fotosyntetické aktivity v listech nastávající po poničení herbivory je 
pravděpodobně nejvíce zmiňovaný mechanismus tolerance. Výměšek slin odebraný z druhu 
Tupiocoris notatus byl injikován do listů Nicotiana attenuata a důsledně zvýšil 
fotosyntetickou aktivitu rostliny (Halitschke et al., 2011). V pokusech (Mabry and Wayne, 
1997) bylo zjištěno, že rostliny zbavené listů zachovávají zvýšenou fotosyntetickou aktivitu 
po 60 hodin, ale po následném opakování měření nebyly výsledky signifikantní. Mnohé další 
studie vyvracejí tvrzení o zvýšení fotosyntetické aktivity po napadení. Po odstranění listů z 
topolu (Populus tremuloides) se zvýšila rychlost fotosyntézy o 21% a po dvou po sobě 
jdoucích odlistěních provedených následující rok se zvýšila rychlost fotosyntézy dokonce o 
32%. Přestože defoliace způsobila podstatné zvýšení fotosyntetické rychlosti, tolerance 
nekorelovala s reakcí fotosyntetické rychlosti na defoliaci (Stevens et al., 2007). A v 
experimentu (Zangerl et al., 1997) na listech Pastinaca sativa byl po poničení lístků 
zaznamenán značný pokles fotosyntézy. Pokles byl pozorován nejdříve půl hodiny po 
poničení lístků a dále přetrvával po 24 hodin. Po 48 hodinách již změny ve fotosyntéze nebyly 
významné a po 72 hodinách nebyly zjištěny již žádné změny. Ovšem díky snížení plochy listů 
se zvýšil průnik světla na dříve zastíněné listy. Rostliny zbavené listů rostoucích při nižší 
hustotě obdržely mezi 10 až 40% vyšší stupeň světla ve svých horních vrstvách (Mabry and 
Wayne, 1997). 
 
4.2. Kompenzační růst 
Poškození herbivory může změnit dráhu růstu rostliny, což dovoluje rostlině nahradit všechnu 
nebo alespoň některou tkáň, která byla herbivory odstraněna (Tiffin, 2000). Při napadení tří 
druhů vrby (Salix gilgiana, Salix eriocarpa, Salix serissaefolia) herbivorem Endoclita 
excrescens , reagovaly na poškození všechny tři druhy vrby zvýšenou hustotou svých 
postranních výhonků (Utsumi and Ohgushi, 2007). Při napadení bavlníku (Gossypum 
hirsutum) střední hustotou mšic (Aphid gossypii)  ukazuje bavlník značné zvýšení počtu nodů 
na hlavním stonku, což je pravděpodobně reakce na opadání poničených listů (Rosenheim et 
al., 1997). Po poškození na vrbovce Epilobium latifolium nastalo přibývání větví. Toto 




poraněných výhoncích. Následující větší objem větví je výsledkem zvýšení počtu větví i 
zvětšením jejich průměrné velikosti. Tato reakce nastala po poškození housenkou Mopha 
albapalpella i po poškození vytvořeném uměle (Doak, 1991). 
 
4.3. Rozdělení zdrojů 
V pokusu na druhu Abutilon theoprasti byly po defoliaci rostliny pozorovány rozdíly v 
rozdělení zdrojů v rostlině rostoucí při vysoké a nízké hustotě. Defoliované rostliny přidělily 
značně méně biomasy do kořenů. U rostlin rostoucích při nízké hustotě, byla zaznamenána 
nižší životnost listů rostliny. Výsledky pokusu ukazují, že rostliny zbavené listů rostoucí při 
nízké hustotě produkovaly o 25% více semen na jednotku biomasy než ostatní rostliny. Tyto 
rostliny prosazují reprodukci jako druh kompenzace. Rostliny jsou schopny přesunout zdroje 
do reprodukce v počátcích sezóny, aby mohly brzy dozrát plody. Nicméně při vysoké hustotě 
byla reakce na produkci semen opačná. Při vysoké hustotě poničené rostliny pokračují v 
přidělování biomasy do listů spíše než do reprodukce. Defoliované rostliny rostoucí při 
vysoké hustotě měly obecně větší počet listů a vyšší rychlost tvoření nových lístků než ostatní 
rostliny. Tyto rostliny zpozdily svou reprodukci a pokračují v produkci nových listů i později 
v sezóně poté, co defoliované rostliny s nízkou hustotou přesunuly své zásoby do reprodukce 
(Mabry and Wayne, 1997). 
 
5. Fenologický únik 
Ve studii (Aide, 1993) autor navrhuje dva způsoby, jak může fenologie listů ovlivnit 
herbivorii. Přesunout produkci listů do období s nejnižším množstvím herbivorů, což je 
během období sucha. Listy produkované v období sucha utrpěly menší poškození než listy 
produkované v období mokra. Druhým způsobem je synchronizovaná produkce listů. 
Herbivoři jsou nasyceni velkým množstvím listů a v tak velkém množství listů některé 
uniknou herbivorii. Fenologické znaky mohou mít velký efekt na herbivorii. Rostliny 
kvetoucí později se tak vyhnou poškození způsobeným některými herbivory. Škoda 
způsobená herbivory napadající semena byla vysoká jakmile začaly slunečnice (Helianthus 
annuus) kvést a klesla jakmile začala sezóna kvetení postupovat kupředu. Poškození 
zavíječem (Homoeosoma electellum) a obalečem (Suleima helianthana) bylo vysoké v 
počátcích sezóny a tudíž rostliny uniknou poškození způsobeném těmito herbivory, když 
kvetou později (Pilson, 2000). Studie (Jones et al., 1997) na javoru (Acer rubrum) poskytuje 
důkaz, že doba vývoje semenáčků je nepřímo spojena s přežíváním semenáčků některých 








Ze studie (Bjorkman and Anderson, 1990) na ostružinících (Rubus bogotensis) několik 
souborů dat potvrzuje hypotézu, že existuje trade-off při produkci antiherbivorních obran. 
Pokus byl proveden na ostružinících, které se liší v přítomnosti glandulárních trichomů a 
tuhosti listů. Porovnání mezi jedinci odhalilo, že listy bez trichomů byly tužší. Toto srovnání 
také ukazuje, že ostružiníky bez trichomů měly lehce delší a hustší výskyt ostnů než 
ostružiníky s trichomy. Byly nalezeny dvě signifikantní negativní korelace mezi obrannými 
znaky. Ve skupině ostružiníků s trichomy byla naměřena negativní korelace mezi počtem 
trichomů a tuhostí listů. A ve skupině ostružiníků bez trichomů byla zjištěna negativní 
korelace mezi délkou ostnů a tuhostí listů.  
 
7. Metodika 
Metody měření herbivorie nejsou jednoduché. Určování množství snědené listové tkáně 
jediným měřením chybějící listové plochy je zavádějící. Kompletně snědené listy nejsou 
zahrnovány do vzorků, tudíž je množství škody podhodnoceno. Dlouhověkost listů se liší 
mezi druhy, proto je nemožné znát časovou škálu v průběhu které se poškození 
nashromáždilo. Proto jediné měření poškození trvalé plodiny nemůže být jednoduše 
převedeno na každoroční míru poškození a také to nemůže být smysluplně požito k porovnání 
herbivorie na různých druzích. Místo toho autoři (Coley and Barone, 1996) navrhují měřit 
označené listy nebo expandující pupeny ve dvou rozlišných obdobích aby spočítaly míru 
poškození. A také aby zahrnuli expandující i dospělé listy do studie. 
 
7.1. Testy preference herbivorů 
Testy, na základě kterých je možno určit preference herbivora se mohou provádět různými 
způsoby. Experimenty mohou být prováděny v terénu. Druhou alternativou jsou pokusy v 
laboratoři, které nemusí však být tolik autentické jako terénní pokusy. Jejich výhodou je však 
to, že jsou všechny rostliny v konstantním prostředí vystaveny stejným herbivorům a je tedy 
snažší studovat rozdíly mezi druhy či jedinci s různými vlastnostmi, bez případného vlivu 






7.1.2. Experimenty v terénu 
První možností jsou experimenty prováděné v terénu. Prvním krokem je nalezení vhodné 
lokality, která by měla splňovat stanovené požadavky. Na příklad při zkoumání vlivu nízké 
úživnosti prostředí na herbivorii, jsou vyhlídnuty lokality odpovídající požadavkům studie, je 
na nich změřena úroveň vlhkosti a živiny v půdě. Lokality odpovídající stanoveným 
požadavkům jsou pak k experimentu použity (Cobb et al., 1997). Dále jsou vybrány rostliny 
odpovídající požadavkům experimentu a poté jsou označeny a po uplynutí stanovené doby je 
změřena míra poškození herbivory (Cobb et al., 1997).  
 
7.1.2. Experimenty v laboratoři 
Druhou možností jsou experimenty prováděné v laboratoři. Zmíním zde tři často používané. 
Nejdříve jsou shromážděny zkoumané druhy rostlin, k testu jsou obvykle používány plně 
vyvinuté ne staré druhy zahrnujících několik druhů známých svou chemickou a fyzikální 
funkcí odpuzovat určité herbivory (Grime et al., 1996). Herbivoři jsou před započetím pokusu 
obvykle necháni vyhladovět po různě dlouhou dobu, dvacet až čtyřicet osm hodin (Korth et 
al., 2006, Grime et al., 1996, Perez-Harguindeguy et al., 2003). Herbivoři jsou pak umístěni 
do několika skleněných arén, jejichž dno tvoří obdélníková mříž, na které jsou náhodně 
umístěny stejně velké fragmenty listů zkoumaných druhů rostlin. Po uplynutí stanovené doby 
jsou herbivoři odebráni a je zaznamenána míra zkonzumovaného materiálu (Grime et al., 
1996). Další alternativou je umístění herbivorů do Petriho misek obsahujících stejné množství 
listového materiálu ze zkoumaných druhů rostlin. Misky jsou pohromadě umístěny do větší 
zvlhčené nádoby. Poté se herbivoři krmí na vzorcích listů po stanovenou dobu. Váha 
listového materiálu je změřena před a po uplynutí krmící doby (Korth et al., 2006). U dalšího 
způsobu, jsou odstřiženy nůžkami výhonky pozorovaných druhů rostlin a jsou upraveny, aby 
se jejich velikosti shodovaly. Listová plocha výhonků je naskenována. Spodní části výhonků 
jsou obaleny vlhkou vatou a jsou dány do eppendorfek, poté jsou eppendorfky náhodně 
umístěny do mřížky. Mřížka je následně umístěna k herbivorům a jsou oploceni. Po ukončení 
experimentu je zbylá plocha listů je změřena (Massey et al., 2007). I tyto metody mají 
samozřejmě své nevýhody. Na příklad fragmenty listů podávané herbivorům mohou rychle 
uschnout a stát se tak nepoživatelnými a je potom složité je měřit (Ibanez et al., 2013). 
 
7.2. Měření obranných znaků rostlin 
Abychom věděli, čím je herbivorie řízena, je nutné je nutné změřit obranné znaky rostlin. Ať 




pozorováním pod elektrickým mikroskopem. Tuhost listů je měřena pomocí dynamometru 
(Perez-Harguindeguy et al., 2003) nebo penetrometrem (Riipi et al., 2002). Pokud se jedná o 
chemickou obranu, tak obsah alkaloidů je měřen pomocí plynové chromatografie (Adler et al., 
2001). Analýza fenolů je prováděna pomocí vysokoúčinné kapalinové chromatografie s 
detekcí UV záření (Eyles et al., 2007) nebo Folin-Ciocalteau metodou (Ossipov et al., 2001). 
Spektrofotometrická metoda je využívána pro kvantitativní měření sesquiterpen laktonu 
(Salapovic et al., 2013). Pokud chceme znát nutriční kvalitu rostliny, tak listový obsah dusíku 
a uhlíku zjistíme prudkým spálením usušených listových vzorků a následně plynovou 
chromatografií (Massey et al., 2006) nebo lze obsah uhlíku také určit jako 50% suché 
biomasy bez popelu (Gallardo and Merino, 1993). Obsah vody v listech je určen jako rozdíl 
mezi čerstvou a suchou masou listu (Riipi et al., 2002). Těkavé látky, které jsou rostlinou 
indukovány po napadení hmyzem, jsou analyzovány pomocí termálního desorbéru s využitím 
techniky očistění a studené pasti spojené s plynovou chromatografií (Ruther and Hilker, 
1998). Zde jsem zmínila jen základní možnosti měření obranných znaků rostlin. 
 
8. Vnitrodruhová variabilita 
Většina studií zkoumá rozdíly v obranných mechanismech rostlin na mezidruhové úrovni. 
Ovšem i na vnitrodruhové úrovni mohou být někteří individuální jedinci více preferování 
herbivory. Ve studii (Ruhnke et al., 2009) se úroveň herbivorie se lišila mezi jedinci 
pozorovaných druhů. Mnoho aromatických rostlin je známých svou vnitrodruhovou 
variabilitou u svých chemických obranných složek (Kleine and Mueller, 2011). Dalším 
příkladem, který může mít vliv na preferenci herbivorů na vnitrodruhové úrovni, je velikost 
jedince (Autran et al., 2009). Posledním faktorem, který zde zmíním, je vliv rozdílného 
prostředí (Abela-Hofbauerova et al., 2011). 
 
8.1. Skladba chemické obrany 
Skladba sekundárních metabolitů je odlišná mezi rostlinnými druhy. Tato chemická 
rozmanitost nastává jak mezidruhově tak i vnitrodruhově. U vratiče (Tanacetum vulgare) byla 
pozorována (Kleine and Mueller, 2011) vnitrodruhová variabilita v množství terpenu. Takové 
vnitrodruhové rozdíly mají samozřejmě velký vliv na herbivory. Množství mšic 
(Macrosiphoniella tanacetaria) bylo největší na jedincích s nejvyšším obsahem β -thujonu. 
Ve studii (Alba et al., 2013)  byly pozorovány změny v koncentraci iridoidních glykosidů 
mezi populacemi divizny (Verbascum thapsus L.) a mezi mladými a starými listy. Mladé listy 




poškození způsobeného herbivory bylo značně ovlivněno množstvím investic rostliny do 
obrany. Poškození bylo větší u jedinců s nižší koncentrací iridoidních glykosidů. 
 
8.2. Velikost rostlin 
Další faktor, který může ovlivnit míru herbivorie u jediců stejného druhu, je velikost jedince. 
Hypotéza, která je prezentována ve studii (Price, 1991) tvrdí, že rostliny, které rostou rapidně 
a nakonec dosáhnou velké velikosti, jsou preferovány herbivory. Studie (Inbar et al., 2001) 
tuto hypotézu potvrzuje. Dospělé vrtalky (Liriomyza trifolii) preferovaly jako svou potravu i 
pro kladení vajíček rajčata (Lycopersicon esculentum) větších velikostí. Téměř identicky se 
chovaly i housenky černopásky (Heliothis zea). U těchto rajčat byla pozorována nižší úroveň 
obranných složek v porovnání s rajčaty průměrné velikosti. Výsledky ze studie (Autran et al., 
2009)  ukazují, že množství herbivorů (Schizomyia macrocapillata) na výhoncích a listech 
bauhinie (Bauhinia brevipes) se zvýšilo se zvyšující se délkou výhonků. Preference samic a 
výkon larev byl vždy větší u výhonků větších velikostí. Delší výhonky nabídly herbivorům 
více listů ve srovnání s výhonky krátkými.  
 
8.3. Vliv prostředí 
Zatímco většina studií zabývajících se interakcí rostlina herbivorů se věnuje srovnávání 
jednotlivých druhů, obrana rostlin a interakce rostlin a herbivorů se mohou lišit i mezi 
prostředími v rámci druhu. Herbivoři mohou mít rozdílné preference u jedinců stejného druhu 
rostoucích v rozdílném prostředí. Limitace živin, jako je fosfor a dusík, v půdě má vliv 
hustotu herbivorů na rostlině. U rostlin (Eremanthus glomerulatus) rostoucích v takto chudém 
prostředí byla pozorována zvýšená hustota hmyzích herbivorů (Cuevas-Reyes et al., 2011). 
Ve studii (Cobb et al., 1997) bylo pozorováno zvýšení herbivorie u borovic (Pinus edulis)  
rostoucích v prostředí postrádajícím vodu a živiny. V terénu pozorované borovice rostoucí v 
půdě obsahující škváru, která má obecně nízkou hladinu živin, redukovaly produkci 
pryskyřice. Zavíječ (Dioryctria albovittella) reagoval pozitivně na borovice rostoucí v 
prostředí chudém na vodu a živiny. Poté, co byly vybrané borovice z tohoto chudého prostředí 
ošetřeny přidáním vody a hnojiv, se zvýšil obsah pryskyřice, úroveň dusíku a růst rostliny. 
Herbivorie zavíječe se značně snížila jako důsledek přidání vody a hnojiv. Existují ovšem i 
studie podporující opak (Trotter et al., 2008), kdy byla u borovic (Pinus edulis) rostoucích v 
prostředí chudém na vodu a živiny pozorována výrazná redukce množství herbivorů, 
predátorů a parazitoidů. Ve studii (Abela-Hofbauerova et al., 2011) byl pozorován vliv 




prostředích na stanovené lokalitě. Prostředí se lišila vlhkostí. Herbivorie byla běžnější na 
květech pcháče rostoucího v mokrém prostředí. 
 
9. Carduoideae 
Jelikož se některým druhům této podčeledi řádu Asterales bude věnovat moje navazující 
diplomová práce, zařadila jsem do této práce i stručnou kapitolu o podčeledi Carduoideade. 
Některé druhy z této podčeledi jsou v Americe velmi invazivní. Na příklad pcháč (Cirsium 
arvense), patří mezi omylem zavlečené druhy do Ameriky, které způsobují velkou redukci 
zemědělských plodin (Pimentel et al., 2000). Tato podčeleď je napadána mnoha herbivory. 
Nejběžnějšími zástupci herbivorů České republiky jsou ze specialistů hlavně housenky 
zavíječe (Anania perlucidalis), zelenáčka (Jordanita subsolana) nebo zdobníčka (Pyroderces 
argyrogrammos) a larvy štítonoše (Cassida rubiginosa). Z generalistů to jsou housenky 
kovolesklece (Autographa gamma) nebo plzáci (Arion lusitanicus) (Münzbergova and 
Skuhrovec, 2013). Ve studii (Münzbergova and Skuhrovec, 2013) byl zkoumán vztah mezi 
znaky rostlin a intenzitou útoků herbivorů u podčeledi Carduoideae. Výsledky ukazují, že 
míra poškození listů se zvýšila se zvyšující se vlhkostí místa výskytu rostlin a se zvýšenou 
dostupností živin v místě výskytu. Také bylo pozorováno velké poničení herbivory při 
vysokém obsahu vody v čerstvých listech a při vysokém obsahu fosforu. Práce (Jordon-
Thaden and Louda, 2003) studovala chemickou obranu u pcháče (Cirsium spp.) a bodláku 
(Carduus spp.). U obou byly nalezeny polyacetyleny a uhlovodíky. Skoro všechny 
polyacetyleny a uhlovodíky byly z kořenů spíše než z nadzemní části. Polyacetyleny a 
uhlovodíky z kořenů pcháče ovlivnily kolonizaci hub. Polyacetyleny mohou ovlivnit interakce 
mezi rostlinnými hostiteli. Bylo nalezeno šest alkaloidů u pcháče a bodláku. Fenoly byly 
pozorovány u pcháče, ty mohou ovlivnit preference herbivorů. Sesquiterpen lakton nebyl 
pozorován u bodláku ani u pcháče, ale je znán u chrpy (Centaurea spp.). 
 
10. Závěr 
Jako reakci na konzumaci herbivory si rostliny vyvinuly velký soubor přímých či nepřímých 
obranných mechanismů. V této práci jsem shrnula rozdílné způsoby, kterými se rostliny brání 
útokům herbivorů, ať se jedná o rezistenci, toleranci či fenologický únik. Jednotlivé strategie 
byly podpořeny vybranými studiemi. Velkou roli hraje druh rostliny a herbivora a prostředí z 
kterého pocházejí, proto pouze malé množství znaků bude univerzální. 
 Polední kapitola poskytuje stručný přehled o podčeledi Carduoideade, protože se této 




zaměřovat na preference bezobratlých herbivorů. Zajímat se budu o to, jak velký vliv má na 
preference herbivorů druh rostliny a jaký vliv má prostředí, ze kterého rostliny pocházejí. Zda 
bude rozdíl u několika druhů pocházejících z odlišných typů prostředí a u druhů 
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